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Abbreviation and Glossary 
 
ABC model … ABC モデル．各花器官のアイデンティティの決定に関する分子モデル．第 3章参照． 
AG (AGAMOUS) … シロイヌナズナ Cクラス遺伝子．MADS-box転写因子ファミリーに属する． 
AP1 (APETALA1) …  シロイヌナズナ Aクラス遺伝子．MADS-box転写因子ファミリーに属する． 
AP2  … シロイヌナズナ Aクラス遺伝子．AP2転写因子ファミリーに属する． 
AP3  … シロイヌナズナ Bクラス遺伝子．MADS-box転写因子ファミリーに属する． 
Assembly  … アセンブリ．短い塩基配列をつなぎ合わせて contigを作ること． 
Assembler  … アセンブラ．アセンブリを行うソフトウェア． 
CEG (Core Eukaryotic Genes)   … コア真核生物遺伝子．真核生物に共通の低コピー数遺伝子群． 
CNV (Copy Number Variation)  …  コピー数変異． 
Contig  … コンティグ．短い塩基配列をつなぎ合わせて一定の長さにした配列． 
Copia  … LTR-RTの主要なファミリーの一つ． 
DEF (DEFICIENS) … キンギョソウ Bクラス遺伝子，AP3のオーソログ． 
De novo annotation … 新規の遺伝子予測． 
DNA-TE (DNA - Transposable Elements) … DNA型トランスポゾン． 
FT (FLOWERING LOCUS T)  … フロリゲン遺伝子． 
GLO (GLOBOSA)  … キンギョソウ Bクラス遺伝子，PIのオーソログ． 
GO (Gene Ontology) … 遺伝子に付与された機能的な注釈．あらゆるデータに適用できるように統一化が図られている． 
Gypsy  … LTR-RTの主要なファミリーの一つ．多くの植物ゲノム中の広い領域を占めている． 
INDEL (Insertion/Deletion) … （塩基配列の短い）挿入・欠失． 
Ka/Ks  … 同義置換サイトあたりの同義置換数（Ks）に対する，非同義置換サイトにおける非同義置換数（Ka）． 
LFY (LEAFY) … 花芽アイデンティティ遺伝子． 
LINE (long interspersed nuclear elements)  … 長鎖散在反復配列．レトロトランスポゾンの一種． 
LTR-RT (Long Terminal Repeat - RetroTransposons)  … LTR 型レトロトランスポゾン． 
miR172 (microRNA172) … AP2遺伝子とそのホモログを抑制する miRNAファミリー． 
miRNA (microRNA)  … マイクロ RNA． 
MADS-box  … 転写因子ファミリーの一種．花器官アイデンティティ遺伝子を含む． 
MYA (Million Years Ago) … 100万年前． 
NB-LRR (Nucleotide-Binding site, Leucine-Rich Repeat) … 主要な病害抵抗性遺伝子．NB-ARC はその結合ドメイン． 
NGS (Next Generation Sequencer)  … 次世代シーケンサー． 
PI (PISTILLATA) … シロイヌナズナ Bクラス遺伝子．MADS-box転写因子ファミリーに属する． 
PLE (PLENA) … キンギョソウ Cクラス遺伝子，AGのパラログ． 
RAD (Restriction-site Associated DNA) sequencing … NGS によるゲノムレベルの塩基多型同定法． 
Scaffold  … スキャフォールド．コンティグを整列化させ，そのギャップを N（未知塩基）で埋めた配列． 
SEP (SEPALLATA) … シロイヌナズナ Eクラス遺伝子．MADS-box転写因子ファミリーに属する． 
SINE (short interspersed nuclear elements)  … 短鎖散在反復配列．レトロトランスポゾンの一種． 
STK (SEEDSTICK) … シロイヌナズナ Dクラス遺伝子．MADS-box転写因子ファミリーに属する． 
TE (Transposable Elements, or Transposons)   … トランスポゾン，転移因子． 
TOE (TARGET OF EAT) 1-3    … AP2遺伝子のシロイヌナズナのホモログ． 
WGD (Whole Genome Duplication)  … 全ゲノム重複． 
Whorl  … ホール．花は同心円状の 4つの領域に分けられ，外側から第 1，2，3，4ホールとする． 
Main Plant Species in this study 
*分類法によっては異なる場合がある． 
Aquilegia coerulea … 原始的な形態をもつ真正双子葉植物，キンポウゲ目 Ranunculales． 
Arabidopsis lyrata … セイヨウミヤマハタザオ（シロイヌナズナ近縁種），アブラナ目 Brassicales． 
Arabidopsis thaliana … シロイヌナズナ，アブラナ目 Brassicales． 
Brassica rapa … ハクサイやカブなどを含むアブラナ属植物，アブラナ目 Brassicales． 
Capsicum annuum … トウガラシ（ピーマン），ナス目 Solanales． 
Carica papaya … パパイア，アブラナ目 Brassicales*． 
Citrullus lanatus … スイカ，ウリ目 Cucurbitales． 
Citrus sinensis … オレンジ，ムクロジ目 Sapindales． 
Citrus clementina … マンダリンオレンジの一種，ムクロジ目 Sapindales． 
Coffea  … コーヒーノキ属，リンドウ目 Gentianales*． 
Cucumis sativus … キュウリ，ウリ目 Cucurbitales． 
Cucumis melo … メロン，ウリ目 Cucurbitales． 
Dianthus caryophyllus … カーネーション，ナデシコ目 Caryophyllales． 
Elaeis guineensis … ギニアアブラヤシ，ヤシ目 Arecales． 
Eucalyptus  … ユーカリ属，フトモモ目 Myrtales． 
Eustoma grandiflorum … トルコギキョウ，リンドウ目 Gentianales． 
Fragaria ananassa … イチゴ（八倍体栽培種），バラ目 Rosales． 
Fragaria vesca … イチゴ（二倍体野生種），バラ目 Rosales． 
Glycine max … ダイズ，マメ目 Fabales． 
Gossypium  … ワタ属，アオイ目 Malvales． 
Lotus japonicas … ミヤコグサ，マメ目 Fabales． 
Manihot esculenta … キャッサバ，キントラノオ目 Malpighiales*． 
Malus domestica … リンゴ，バラ目 Rosales． 
Medicago truncatula … タルウマゴヤシ，マメ目 Fabales． 
Mimulus guttatus … シソ目植物の一種，シソ目 Lamiales． 
Nicotiana benthamiana… ベンサミアナタバコ，ナス目 Solanales． 
Oryza sativa … イネ，イネ目 Poales． 
Phaseolus vulgaris … インゲンマメ，マメ目 Fabales． 
Populus trichocarpa … ポプラ，キントラノオ目 Malpighiales． 
Prunus persica … モモ，バラ目 Rosales． 
Pyrus bretschneideri … チュウゴクナシ，バラ目 Rosales． 
Ricinus communis … トウゴマ，キントラノオ目 Malpighiales*． 
Solanum tuberosum … ジャガイモ，ナス目 Solanales． 
Solanum lycopersicum … トマト，ナス目 Solanales． 
Sorghum bicolor … モロコシ（ソルガム），イネ目 Poales． 
Theobroma cacao … カカオ，アオイ目 Malvales． 
Triticum aestivum … パンコムギ，イネ目 Poales． 
Utricularia gibba … 82 Mbのゲノムをもつ植物，シソ目 Lamiales． 
Vitis vinifera … ブドウ，ブドウ目 Vitales*． 
Zea mays  … トウモロコシ，イネ目 Poales． 
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序論 
 
1 トルコギキョウ 
 
 トルコギキョウ（Eustoma grandiflorum）はリンドウ目（Gentianales）リンドウ科
（Gentianaceae）に属する北アメリカ原産の植物である（大川 2003）．その生殖様式は
雄ずい先熟のために他花受精を主とするが，自殖して種子を得ることが可能である．日
本には戦前である 1935 年頃に持ち込まれたとされている．しかし，国内の生産量が増
加したのは高品質の F1 品種が実用化した 1980 年代以降である．農林水産省の統計
（http://www.maff.go.jp/j/tokei/）によると，国内の作付面積は平成 24 年まで切り花類の
品目別でキク，ユリに次ぐ 3位，平成 25年は上記 2種，リンドウに続く 4位であった．
トルコギキョウの育種には日本の種苗会社が大きく貢献しており，花色，花径，ロゼッ
ト性などの異なる品種が分化している．また遺伝子組換え法が確立しており（Ledger et 
al. 1997，Semeria et al. 1995），将来的には様々な形質の改変に利用されることが期待さ
れている．一方，遺伝学的解析や病理学的解析はあまり発展しておらず，開花習性や耐
病性などの重要形質に関してはほとんど解明されていない．またフラボノイド生合成系
などを除けば遺伝子単離も進展しておらず，利用できる遺伝子情報リソースは非常に小
さい．リンドウ科にはモデル植物や重要な食用作物がなく，近縁種の分子生物学的な解
析もあまり盛んではない．トルコギキョウの育種の効率化や栽培技術の向上のためには，
こうした分野における発展は今後欠くことが出来ないだろう． 
 
2 植物のゲノム解析 
 
 顕花植物で初めて核ゲノムの解読が完了した植物は，125 Mb という小さなゲノムを
もつシロイヌナズナ Arabidopsis thalianaである（The Arabidopsis Genome Initiative 2000）．
ゲノム解読が完了したことで利用できる遺伝子情報は大きく拡大した．シロイヌナズナ
の遺伝子の 5％以上は転写因子であることが明らかとなり，その 45％は植物に特異的な
ファミリーであった（Riechmann et al. 2000）．ゲノムサイズが小さいにもかかわらず進
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化の過程で全ゲノム重複（WGD）を経験していることもわかり，現生の被子植物が倍
数体に起源していることが明確となった（De Bodt et al. 2005）．このようにゲノム解析
がもたらす情報は，生物の進化の道程を解き明かすために非常に有効である．また植物
種の様々な特異性がゲノム配列から浮かび上がることも多い．パパイア Carica papaya
は重要な熱帯作物であるが，ウイルス病害に弱く，現在の栽培は遺伝子組換えによる抵
抗性品種が中心となっている．パパイアでは種特異的なゲノム重複が起こっておらず，
病害抵抗性遺伝子の数はイネのわずか 10％であった（Ming et al. 2008）．ジャガイモ
Solanum tuberosum は同質四倍体で栄養繁殖を主とし，自殖弱勢が甚だしい．そのゲノ
ム中には遺伝子欠損変異や有害変異が高頻度に存在し，自殖弱勢を引き起こす要因であ
ると推測されている（The Potato Genome Sequencing Consortium 2011）．以上のようにゲ
ノム解析がもたらす知見は非常に幅広い．近年ではゲノムシーケンシングを利用した分
離集団のジェノタイピングや原因遺伝子の単離が行われるようになり（Hamilton and 
Buell 2012），リファレンス・ゲノムの必要性が高まっている．特にゲノム解析は重要な
植物種を含む一部の目や科に集中して進展しており（Michael and Jackson 2013），それ以
外の種における研究の発展がこれからの課題である． 
 
3 種内変異の多様性 
 
 多数の植物種のゲノム配列が利用できるようになり，種間における比較ゲノミクスが
進展している．一方で近縁種や同一種内の個体間における遺伝的多様性の解析や，栽培
品種における遺伝的ボトルネックの推定，栽培化遺伝子 domestication gene の同定に関
する研究にも発展が見られる．Hufford et al.（2012）は野生種，在来種，改良種など計
75 系統のトウモロコシ Zea mays のリシーケンシングを行った．トウモロコシは栽培化
の過程で強い選抜を受けたが，野生近縁種からの遺伝子移入が起こり，遺伝的多様性が
回復したことが明らかとなった．キュウリでは穀類よりもさらに狭い遺伝的ボトルネッ
クが起こっており，独特の苦味に関係する遺伝子座にはその影響が強く見られた（Qi et 
al. 2013）．また近縁種との比較ゲノム解析によって，種の成立過程やその歴史がより明
確となったものもある．カンキツ Citrusには多様な栽培種が存在しているが，それらの
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起源には論争があり，必ずしも確定したものではなかった．Wu et al.（2014）は様々な
カンキツゲノムを比較し，現在の栽培品種が C. reticulataと C. maxima に由来するもの
に大別できることを示した．ブドウ Vitis viniferaは世界で最も生産量の大きい最重要果
樹の一つである．Myles et al.（2011）は野生種との比較に基づき，その起源が近東であ
ることや近縁種からの遺伝子移入があったことを明確にした．さらに非常に大きな遺伝
的多様性が潜在していることを示し，耐病性の遺伝的改良への利用を提案している．遺
伝子組換え技術の発展は種を超えた遺伝子利用を可能にしたが，種内変異が品種改良の
最大の源泉であることに変わりはない．特に商業上重要な作物においては，種内の遺伝
的多様性に関する研究への期待は大きい． 
 
4 花器官のアイデンティティを支配する MADS-box 遺伝子 
 
 植物の花器の構造や形態は種によって様々であるが，花器官のアイデンティティを決
定する遺伝子の多くは保存されている．キンギョソウ Antirrhinum majus には古くから
様々な変異体が見出されており，花弁や雌雄ずいが別の花器官に変化するホメオティッ
ク変異体が単離された（Schwarz-Sommer et al. 2003）．シロイヌナズナでも類似した花器
官のホメオティック変異体が複数得られていた（Haughn and Somerville 1988）．その後，
それぞれの原因遺伝子が同定され，いずれも MADS-box 転写因子をコードしているこ
とが明らかとなった（Coen and Meyerowitz 1991）．それらの MADS-box 遺伝子は ABC
という 3 つのクラスに分けられ，花器官形成に関するそれぞれの役割が提唱された
（ABC model）．ABCクラス MADS-box 遺伝子は幅広い植物種で保存されており，現在
ではABC modelは花器官形成における普遍的な法則であると考えられている（Causier et 
al. 2010）．しかし，植物の花の形態は多様であり，単純な ABC model では説明できない
花器官を有している例も多い（Rijpkema et al. 2010）．同祖遺伝子（オーソログ）間の機
能が完全には保存されておらず，別のパラログがその機能を補完している植物種も存在
している（Davies et al. 1999）．またシロイヌナズナやキンギョソウでは失われてしまっ
た MADS-box 遺伝子が，花器官のアイデンティティに寄与していることもある
（Rijpkema et al. 2006）．花は生殖に不可欠な器官であり，多くの作物でその形成機構に
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関する研究が行なわれている．特に花きではその重要性は高く，花器官の形態形成機構
の解明が期待される． 
 
5 園芸植物における八重咲き花 
 
 園芸植物の野生種や自生種などの花弁数は，一部の種を除き一定数に定められている．
真正双子葉類では 4もしくは 5 を基本数としている場合が多い（原 1994）．基本数の花
弁をもつ個体を，一般的に『一重咲き（single flower）』の花と呼ぶ．しかし，一重咲き
よりも花弁数の増加した品種が，園芸植物には非常に多く存在している．そうした花は
『八重咲き（double flower）』と総称されている．八重咲き花はその豪華な花型や優美さ
から人気が高く，珍重されるものが多い．八重咲き花は植物種や品種によって形態的特
徴がそれぞれ異なっている（斎藤 1969）．仁田坂（2011）は多く見られる八重咲きの種
類として，雌雄ずいが花弁化したもの（ホメオティック変異型），ホール whorl の数が
増加したもの（ホール重複型）の 2つを挙げている．斎藤（1969）は八重咲きを，生殖
器官やがく片が花弁に転換する型，稔性があって花弁と雄ずいが増加する型，などに分
類しており，前者がホメオティック変異型，後者がホール重複型に相当すると考えられ
る．ホールとは上述した ABC model から説明される概念である．植物の花は外側から
中心まで 4つの同心円状の構造に分かれており，第 2ホールには花弁が形成される．ホ
メオティック変異型にはストック，サクラ，ボタン，ホール重複型にはホウセンカ，ペ
チュニア，キンギョソウ，カーネーションなどの八重咲き花が該当する．ホメオティッ
ク変異型は C クラス MADS-box 遺伝子の変異に起因する例が多い．シロイヌナズナの
CクラスMADS-box 遺伝子 agamous（ag）変異体には雌雄ずいがなく，代わりに無数の
花弁とがく片が形成される（Yanofsky et al. 1990）．同様の変異体がアサガオでも得られ
ている（Nitasaka 2003）．一方，ホール重複型の原因遺伝子は未だに明らかとなってい
ない．トルコギキョウには多様な八重咲き品種がある（大川 2003）．トルコギキョウの
八重咲き花は稔性のある雌雄ずいを形成することから，ホール重複型の八重咲きである
と考えられる（井迫 2009）．また環境によって花弁数が大きく変動するが，詳しい機構
はわかっていない．ホール重複型の八重咲き花は，ホメオティック変異型とは全く異な
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るメカニズムによって生じているのかもしれない． 
 
 本研究ではトルコギキョウの分子進化遺伝学的特徴および花器官形成機構を明らか
にするために，続く 4章で様々な解析を行った．第 1章ではトルコギキョウの全ゲノム
配列を解読し，比較ゲノミクスの手法を取り入れてその特徴を明らかにした．第 2章で
は別系統のトルコギキョウゲノム配列との比較から，種内の遺伝的多様性および進化的
特性について解析した．第 3 章ではトルコギキョウの MADS-box 遺伝子に見られる保
存性と多様性から，花形態の多様性との関連の解明を試みた．第 4章では八重咲き性を
支配する遺伝子を同定し，八重咲き花が形成される機構を分子生物学的に明らかにした． 
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第 1章 
トルコギキョウのゲノム解析 
 
本章の内容は，学術雑誌論文として出版する計画があるため公表できない．5年以内に
出版予定． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
第 2章 
トルコギキョウの種内変異の解析 
 
本章の内容は，学術雑誌論文として出版する計画があるため公表できない．5年以内に
出版予定． 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
第 3章 
トルコギキョウのMADS-box転写因子ファミリーの解析 
 
本章の内容は，学術雑誌論文として出版する計画があるため公表できない．5年以内に
出版予定．本章の一部は，M. Ishimori and S. Kawabata. 2014. Conservation and 
diversification of floral homeotic MADS-box genes in Eustoma grandiflorum. Journal of the 
Japanese Society for Horticultural Science Vol. 83, No. 2, pp. 172-180.，に掲載済みである． 
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